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IV. Г Е Н Е Т И Ч Е С К И Е О С Н О В Ы С Е Л Е К Ц И И 
ИССЛЕДОВАНИЕ М Е Й О З А , КАЧЕСТВА ПЫЛЬЦЫ И СЕМЕННОЙ 
ПРОДУКТИВНОСТИ У В Ы С О К О И Н Б Р Е Д Н Ы Х ЛИНИЙ РЕДИСА 
Т. Ф. Полякова, С. И. Нарбут 
С помощью инбридинга, создавая различные гомозиготные линии, 
чожчо модели ронять генетические системы для ряда теоретических ис­
следовании н селекционных целей (Лобашев, 1965). Однако из-за низ-
коп семенной продуктивности инородных линий редиса при свободном 
опылении и особенно при изоляции соцветий эти линии не всегда могут 
шть использованы в паооте (Нарбут, 1961). Выяснение причин низкой 
u-iwrnioii пролуктпг.Н!.етн инородных линий представляет поэтому не-
е.пшенчыи ни 1Ч'[ч-е. 
Одной из причин шпкип семенной продуктивности могут оказаться 
нарушения м е т к а . V инородных линии мейоз изучался рядом иссле­
дователей на разных культурах, причем были обнаружены разного рода 
нарушения. Н а ржи было показано (Lamm, 1936; Кахидзе, 1939; 
Miintzing a. Akclik, 1 (I4<\ Sybenga, 1958), что при инбридинге происхо­
дит понижение числа хиазм на бивалент, которое ведет к появлению 
унивалентов на более поздних стадиях мейоза и к различным, выте­
кающим отсюда, ненормалыюстям. Отмечается также затрудненное 
расхождение хромосом, наличие мостов и фрагментов в анафазе I и 
остатки мостов в конце I I деления. О частом отсутствии конъюгации 
гомологичных хромосом и появлении унивалентов при инбридинге ку­
курузы сообщают Ф. К л а р к (Clark, 1942) и Л . Зацевич (Zecevic, 1961). 
Все перечисленные выше нарушения мейоза (униваленты, мосты и 
фрагменты) были о б н а р у ж е н ы также у инбредных линий редиса (По­
лякова и др., 1967). 
Несмотря на то. что нарушения мейоза отмечались многими иссле­
дователями, связь мейоза с семенной продуктивностью изучена недоста­
точно. Насколько нам известно, такие работы проводились только на 
злаковых т р а в а х (Chung Fu Cheng, 1946; Nillson, 1933; Nath a. Niel­
sen, 1961). Так , в работе Ханга Фа Хинга (Chung Fu Cheng, 1946) 
была изучена связь между нарушениями мейоза (которые оценивались 
при помощи подсчета микроядер в тетрадах микроспор) и абортивно-
стью пыльцы, с одной стороны, и с семенной продуктивностью — с дру­
гой, у трех видов луговых трав —к о с т р а (Bromus inermls Leuss), пы­
рея ползучего (Agropyron cristaium L.) и лисохвоста лугового (Alope-
curus pratensis L . Beanv.) при свободном опылении и при изоляции 
соцветий. Тесная положительная корреляция была установлена между 
количеством тетрад с микроядрами и количеством абортивной пыльцы, 
и отрицательная — между количеством абортивной пыльцы и количест­
вом жизнеспособных семян при свободном опылении у костра и пырея. 
165 
V лисохвоста лугового как при изоляции соцветии, т а к и при свободном 
опылении установлена незначительная положительная корреляция, , 
Ф Нильсон (Wilson, 1933), изучая зависимость образования семян • 
пои изоляции соцветий и свободном опылении от процента нормальной: 
пыльцы v английского райграса (Lolium perenne L . ) , установил, щ : 
уменьшение количества нормальной пыльцы не сказывается на авто-
Фертильности (коэффициент корреляции г = 0,0854), но оказывает № - i 
которое влияние на общую фертильность при свободном опылении (гМ 
= 0 3696) Отсутствие корреляции в первом случае автор объясняет: 
тем' что для образования семян функционирующей пыльцы всегда 
бывает достаточно. Взаимоотношение между количеством нарушений 
в мейозе при микроспорогенезе и образованном семян у инбредных ли- ; 
гшй тимофеевки (Phledm pratense L.) в первом и втором поколениях 
от самоопыления (5, и S 2) выясняли Д ж . Н э ф и К. Нильсен (Nath а. 
Nielsen, 1961). Количественный учет проводился ими при помощи срав­
нения количества нормально окрашенных п йодистом калии пыльцевых 
зерен и количества образующихся семян на колос. При окрашиваемое^ 
пыльцы на 90—95%, что'свидетельствует о почти нормальном протека­
нии мнкроспорогеноза, наблюдалась очень ш и к а й аьiофертпльность к 
несколько более высокая фертильность. Это т т о о и и - ю т и н о между по­
казателями автофертплыюетп и фертильпоп и ш ю . т п е пйьяснимо дейст­
вием генов несовместимости при самоопылении. Д ж . Н-лр и Е. Нильсен 
отмечал:: также варьирование растении но к о д и ч е с ! н у нарушений в 
мейозе а проценту абортивной пыльцы. 
Оценивая работы этих авторов, следил ' отмети i ь. чго если между 
ходом мейоза и абортпвностью пыльцы у растении оГ.ычио наблюдается 
тесная, прямая зависимость, то в отношении установления связи между 
мейозом и семенной продуктивностью этого сказать нельзя, тем более, 
если мейоз изучается только в процессе микроспорененета. 
В нашей многолетней работе с инбредными линиями редиса было 
показано, что растения разных линий и одной п той же линии разли­
чаются по семенной продуктивности, причем эти различая носят наслед­
ственный характер (Нарбут, 1961). В настоящей статье излагаются ре­
зультаты изучения мейоза, качества пыльцы и некоторых других сторон 
микроспорогенеза и их взаимоотношения с семенной продуктивностью 
для выяснения причин этих различий и низкой семенной продуктивности 
некоторых инбредных линий редиса. 
' Д л я исследования были взяты три инбредные линии из сортовой 
популяции Вировский белый — Л В - 4 2 , Л В - Ю и ЛВ-274 и две из сорто­
вой популяции Сакса — Л С - 8 1 и ЛС-67. Специально выбранные линии 
характеризовались низкой семенной продуктивностью при самоопылении 
и свободном опылении, а также некоторыми патологическими особенно­
стями, -а именно: 
ЛВ-42 — хлорофилловой, недостаточностью, 
Л.В-IQ — наскщенностьк* семилеталяыи, 
.ЛВ-274 — выщшленвдм .раетедий с двумя точками, роста, 
• - J K JT8 | —.образованием„кадривк" (ззвязе! вйутрй завязи) , 
ЛС-67 —\в$дан«е*[ а определенных условиях. 
' Болеа нодробаа^ xaj>aKt%iefi^a: этих линий дана при описании 
гвиетачеекой ъолдакйда (Нарбут, 
И с с л е д о в а н а - е л & р о ^ е покояевв?: 
. > - <"% ' ч 
фиксация м а т е р и а л а проводилась в течение четырех лет (1962— 
1965 гг.)-
В июле у 1—2 растении каждого поколения каждой линии брались 
' бутоны размером г—d мм и одновременно в качестве контроля — буто-
ньху I - 2 растений сортовой популяции Фиксация проводилась смесью 
Навашина (Ш : 4 : i ) и 1\арнуа (6:1). Срезы толщиной- в 12 мк окра­
шивали железным гематоксилином по Гейденгайну и кристалл-виолет-
юм, а также частично метиловым зеленым с пиронином по Унна и по 
фельгену. Н а р я д у с микротомными, приготавливали давленые препа­
раты, для которых использовали материал, фиксированный по Карнуз. 
у растений, исследованных на мейоз, пыльцу просматривали боль­
шей частью н 4-х бутонах с растения; количество абортивной пыльцы 
определяли ни п р е п а р а т а х , окрашенных ацето-кармином. Дополнитель­
но для более полной характеристики в 4—6 бутонах у 4—11 растений 
каждой из линии и сортовых популяций просматривали только пыльцу. 
Для суждении о степени нарушений мейоза анализировали метафазу 
] и I I , анафазу I и I I и зрелую пыльцу. Кроме того, просматривали 
тетрады н однопдорные микроспоры. В метафазе подсчитывали коли­
чество клеток хромосомами, находящимися вне экватора,в анафазе — 
клетки с orei люшнми хромосомами, фрагментами и мостами. К сожа­
лению, не пес! да удавалось найти в материале нужные стадии мейоза: 
особенно редко они нстречалнсь у растений сорта Вировский белый. 
Подсчеты н и к а ж д о м у растению и по каждому бутону были про­
ведены отдельно, но так как результаты оказались статистически одно­
родными, окопчатч . !i.пая характеристика стадий мейоза дана на осно­
вании суммированных данных. 
В 19G4 г.. кроме определения процента абортивной пыльцы, уста­
навливал!! т а к ж е средний диаметр пыльцевого зерна, для чего в каж­
дой линии измеряли больший диаметр у 100 пыльцевых зерен. Измере­
ние производили на постоянных препаратах после фиксации материала 
поНавашнну и обработки срезов по Фельгену. 
Для определении автофертилы-юсти на каждом растении иссле­
дуемых линий и сортов в разные сроки периода вегетации в 1962— 
1965 гг. было изолировано по 80—100 цветков с целью самоопыления. 
Параллельно на к а ж д о м из этих растений было этикетировано столько 
же цветков д л я изучения фертильности при свободном перекрестном 
опылении. 
Результаты изучения мейоза (табл. 1) показывают, что у каждой 
из инбредных линий ежегодно встречалось некоторое количество кле­
ток с нарушениями мейоза, причем в этом отношении линии разли­
чаются. У исходных сортов также имеются клетки с нарушениями мейо­
за, но их достоверно меньше, чем у инбредных линий. 
Нарушения мейоза носили следующий характер. В метафазе 1 
наблюдалось расположение хромосом вне веретена; в анафазе I — оди­
ночные и двойные мосты и фрагменты; в метафазе II —разное число 
хромосом в обеих группах. Кроме того, у некоторых инбредных линий 
.(ЛВ-274, / 7 ) в метафазе I I попадались клетки, в которых одни из би­
валентов разных групп хромосом были связаны между собой, образуя. 
Шосъ (рис. 1, а и 6), a v других (ЛВ-10, / 7 ) — клетки с удвоенным чис­
лом хромосом (рис. 1, в). Тетрады большей частью были нормальными,. 
ят у некоторых линий их ядра обнаруживали более бледную окраску 
Фельгену, а сами тетрады имели тенденцию слипаться в общую-
'Щр®. То- ж е наблюдалось у одноядерных микроспор (ЛС-81, h)-
" .tm. результат нарушений мейоза, у каждой из линии в каждом 
:*юванном бутоне встречались абортивные пыльцевые зерна 
Ж было значительно больше, чем у исходной популяции. lax. 
Н а р у ш е н и й в м е й о з е у и с с л е д о в а н н ы х р а с т е н и й и н б р е д н ы х л и н и й р е д и с а и и х п л о д о в и т о с т ь 
Таблица I 
Сорт, линия 
. к поколение 
. Годы 
исследова­
ний , 
Количество (в %) к л е т о к с н а р у ш е н и я м и 
в с т а д и я х Г ( d i t f ) | 
М е т а ф а з ы 
I 
А н а ф а з ы М е т а ф а з ы 
I I I 
А н а ф а з ы 
11 
по .мел а- \ 
(разе ! 
1 
3 , < п я з ы в а е м о с т ь 
С о р т В и р о д - 1962 0,0 ± 0 , 7 8 н е и с с л е д . не и с с л е д . не и с с л е д . 
е к и й б е л ы й 1963 0,94-0,53 то ж е 0,0 + 0 00 т о ж е 
1964 3,5 ± 1,30 3,9+1 ,67 . 7 ,0+1,80 7,3 + 1,19 
Л В - 4 2 , U' 1962 не и с с л е д . 6,9 ± 2 , 9 8 не и с с л е д . не и с с л е д . 
к - 1963 то ж е 18 ,2+1,96 6 ,7+1.07 14,2 • 2,01 
' h 1964 12,3 ± 1 , 5 9 16,3 + 1.76 15,3-' 1,73 2,2 2,51 
Л 1965 11,9 + 2,28 22,6 + 3,5: 24,6 + 3,76 41,2 4,87 
Л В-274 , /„ 1962 не и с с л е д . н е и с с л е д . не и с с л е д . не и с с л е д . 
• / т 1963 т о ж е то ж е 8 , 9+1,76 то ж е 
1964 8,9 ± 1,77 12,3+3,84 не и с с л е д . 
4 1965 н е и с с л е д . не и с с л е д . 6 ,2+1,46 11,7 l",9s 
л В-10, / е 1962 4 , 3 ± 2 , 1 0 6,4 + 2,34 11,6 • 2,27 П С l U l ' . i e . T . 
А 1963 5 ,9+1 ,59 3 ,5+1 ,40 13,5 + /!,41 T(i ж е 
h 1964 не исслед , не н с с л е л . 9.2 2,93 У, 7 2.91 
С о р т Сакса 1962 и е и с с л е л о н а и о 
1963 0.9 + 0,32 ! ,8- 0,53 3/2 0,71 6.5 1,27 
1964 2,9 ± 0 , 9 4 3,7 - 1,17 7,9. 1..1S l . V M : 2 \ 7 J 
Л С - 8 1 , /„ 1962 10.8-^2,08 11.8 - 1,52 20,9 • 5,16 по и с с л е д . 
h 1963 4 ,7+ 1,19 7,5.: 2,07 7,9 • 1..S9 :-./.' • 3.44 
h 1964 5.5- ; 1,53 не н с с л е л . Н С Н С С Л е Т . 5 . 2 + 2 52 
h 1965 3 , 0 - 0 . 9 4 6,3;: 1,41 5,1 - j . 2.0U 6,3 г 1,88 
Л С - 6 7 , /„ 1962 не и с с л е д . не и с с л е д . 18,9 -'-3.71 не и с с л е д . 
к 1963 3 , 8 ± 0 , 9 6 7,4 ± 1,1)4 8 ,5+ 1 ,Г.У то ж е 
/в 1964 6,3 ± 1 , 7 6 10,5+ 1,95 16,5 + 3,55 14,2 ± 2 , 3 1 
4,:; 
.4,0 
.4.1 
О..Ч 
2,8 
2,0 
с т р у ч к о в на 
( в 
1 р а с т е н и е 
%) 
с е м я н на 1 с т р у ч о к 
и н б р и д и н г ! с в о б о д н о е о п ы л е н и е и н б р и д и н г 
с в о б о д н о е 
о п ы л е н и е 
не и с с л е д . 
т о ж е 
и 
60,2 
61,5 
71,8 
н е и с с л е д . 
т о ж е 
3,80 
3,60 
4,16 
23,7 
15,8 
3,7 
0.0 
8 ' .2 
62,5 
78,8 
48,7 
1,20 
2.42 
1,00 
0,00 
2,06 
2,24 
1,77 
1.22 
49,0 
1.1,5 
2.4,3 
70,0 
65,0 
67,4 
47,5 
1,40 
1,23 
1.64 
1,00 
2,71 
2,81 
2,03 
1,94 
2.5,0 
7,1 
15,0 
2fi,2 
68.3 
57,4 
1,40 
1,80 
1,58 
2,00 
2,78 
1,04 
не Hii ' . ' ie . i . 
1 п ж е 
83, Г, 
78,3 
66,3 
не и с с л е д . 
т о ж е 
4,60 
5,13 
4,25 
0.0 
17,0 
0.0 
6,6 
68,5 
28,3 
71,7 
43,7 
0,00 
1,64 
0,00 
0,50 
2,33 
1,53 
2,00 
2,12 
42,5 
20,0 
10,0 
62,5 
43,3 
70,0 
1,88 
2,25 _ 
1,00 
4.04 
2,85 
3,97 
П р и м е ч а н и е . В о ч л . с с л у ч а е » и с с л е д о в а н и е н е б и л о п р о в е д е н о , т а к о т с у т с т р о в л л п м_уж|ц^*» с т а д и и м е й о з а и мOMSJJT tfinк'c-fiifJiif-
ж е как и в отношении клеток с нарушенным мейозом, у одних линий 
процент абортивной пыльцы был выше, у д р у г и х - н и ж е , причем эти 
различия сохранялись из года в год. Так, из трех линий сорта Виров-
ский белый наибольшее количество абортивной пыльцы было у линии 
ЛБ-42, которое в разные годы варьировало от 27,2 до 77,7%, наимень­
шее—У JiD-iv — от 6,1 до iz,z% и промежуточное — у ЛВ-274 —о т 
17,1 до 22,4% (табл . 2) . 
1. i l . i p v . И ' н и я Meiio3a у инбредных линий редиса. 
,: / . . ' In- - " • • ' 'л- ... !••> .1 I ! i мплоса (фиксатор На н а ш и м , о к р а с к а к р к с т а л л - а п о л е п ; 
,!;.-.:. >: : . ,, /. ,]]<.J,I _ н о ш е н н а я метафаэа II (фиксатор Карнуа, окраски 
• ••• •: fir. ...т\:\и. пк. К 2Ux, об. Аро 90 X); в - / , ЛВ-10 - метафаза 
. [ • . > : •••• : " '•' ' ' • ; : • '> Н а ш ш ж а , о к р а с к а к р и с т а л л - ш ю л е т т : у в . ок. К J j v , 
..л Лро 90,-:). 
Длины»- i ; .6 . i . - ж - К ' ! .ывлют, что по количеству абортивной пыльцы 
различаются между собой не только разные линии, но и разные расте­
ния одной и чип ж е липни. Очевидно, это есть следствие продолжаю­
щегося распилки шш в линиях на гаметофитной фазе развития, в ь> 
время как по многим признакам спорофитной фазы к этому моменл> 
уже достигнута значительная стабильность. 
Наряду с большим количе­
ством абортивной пыльцы у 
инбредных .лиши": наблюдалось 
разнообразие по величине 
пыльцевых зерен (табл . 3). 
Особенно выделяется в этом 
отношении Л В - 4 2 : у нее на­
много выше значения среднего 
квадратического отклонения 
(6) и коэффициента изменчи­
вости ( У ) . 
Что касается размера , то 
у всех линий сорта Внровский 
белый пыльцевые зерна были 
крупнее, чем у растений исход­
ной популяции. Характерно, 
что наиболее крупные пыльцевые зерна наблюдались также у растении 
ЛВ-42, но при этом отмечена при инбридинге очень низкая завязьше-
мость плодов и небольшое количество семян в плоде (табл. 1, 1964 г.). 
При окрашивании пыльцевых зерен после фиксации по Навашину было 
обнаружено, что рыхлые неправильной формы спермин ! 7 ЛВ-42 краси­
лись по Фельгену гораздо слабее, чем более компактные спермин расте­
ний сорта (рис. 2, а, б). , , а п д ц 
••• Что касается линий сорта Сакса, то по величине пыльцевых зерен 
Достоверно отличается от сорта линия ЛС-67, у которой пыльцевые 
зерна оказались мельче. 
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Рис . 2. Нарушения в формировании спермиев 
у и н б р е д н ы х л и н и й р е д и с а . 
a _ т е р м и н растений сортовой популяции Кировский 
белыи (фиксатор Намшнна, реакция Фельгена; ув. ок. 
К 15 v , ов. Аро 90x1; б - спермин I, ЛВ-42 измененной 
формы и ослабленной окраски (фиксатор Нэвашина, реак­
ция Фельгена; ув. ок. К 15X, об. Аро 90 х ) . 
Таблица;' 
Количество а б о р т и в н о й пыльцы у и н б р е д н ы х л и н и й и с о р т о в редиса 
Г 1 ' " " К о л и ч е с т в о а б о р т и в н о й п ы л ь ц ы ( з %) 
Сорт, 'линия 
и поколение 
Год у исследованного 
на мейоз р а с т е н и я 
{х±т) 
В с р е д н е м Для линии 
исследо­
ваний р а з м а х 
в а р ь и р о в а н и я x±m 
Сорт Вировский 
белый 
1962 
1963 
1964 
1965 
2.9 0,su 
не исслед. 
2.5 -«-0.29 
4,4 •_0,26 
НС п с с л с д . 
ТО ж е 
2.5 12,8 
3 , 7 - 6,9 
не исслед. 
5.2 ±1,01 
7,8+0,40 
5,1+0,23 
ЛВ-42, /•, 
/ , 
/ ; 
h 
1962 
1963 
1964 
1965 
68,3 1,44 
27,2 0,НО 
72,8 0,93 
77,7 • 0,48 
t . i .K- 08,Ь 
о.ч.л si).;? 
2;j,s -- '4, i2 
41,3+0.91 
70,3-1,29 
58,4 ±0,43 
ЛВ-274, /, 
и 
к, 
1963 
Hi 64 
1965 
22,1 --1,19 
22,4' 0.72 
20,6 _•. (J.4II 
15.4 —22.« 
9 .5 -20 ,6 
6.7 LVti 
19,5-0,36 
17,1+0,76 
21,1+0,34 
ЛВ-iO, 7, 
1-
к 
[., 
1962 
1963 
IУ 64 
1965 
7.1 I,!.". 
3,1---0.45 
11,1 0,6(1 
11.1 .0,11 
in- пес I 
5,1 : n i , t. 
•J.7— 
" 1 5 , 7 
не исслед. 
12,2+0,54 
И.7 ±0,87 
10,4 ±0,27 
Сорт Сакс;! 1963 
1964 
1965 
4,4 + 0.47 
5,4-0.37 
6,6 + 0,42 
0,7 12,'< 
1.0 16,4 
3.:t 14.У 
9,1+0,40 
9,0+0,41 
ад+0,26 
Л С - 8 1 , / 5 
h 
h 
1962 
1У63 
1964 
1965 
дегенерация 
38,6 2,05 
39,6-1,00 
9,5+0,37 
не i i a ' .U ' . i . 
4,0 -77,2 
3,4 — 39.8 
S,K --26.S 
пс- исслед. 
47,8 0,67 
16,2-t-l),96 
16,6-0,31 
ЛС-67, / с 
h 
h 
h 
1962 
1963 
3964 
1965 
55,2 + 2,13 
9,9 + 0,87 
49,7 + 0,85 
24,1+0,53 
не п о с л е д . 
8 ,5 -47 ,2 
5 .7 -49 ,7 
13,7 -51,4 
не исслед. 
23.7 + 0,92 
28.7-4J.72 
03.8 0,41 
П р и м е ч а н и е . У ЛС-81 наблюдалась д е г е н е р а ц и я J M с т а д и и двуядерш 
микроспор. - е 
Таблица S 
Р а з м е р пыльцевых з е р е н у и н б р е д н ы х л и н и и р е д и с а (в мк) (1964 г.) 
Сорт, линия 
и, поколение 
Диаметр пыльцевого 
• зерна 
{х±т} 
Сорт Вировтасдй <6%й§ 
^ . Я ? / я 5 ± 5 5 
е 
_ Af<k 
7 .*Ч 
22,82+ftfS 
20,38±0Д2 
а V 4ш 
1,00 5,7 
1,82 7,8 18,7 
1,28 6,9 7,7 
0 3 6 4.9 2.4 
0 £ 0 4,8 ' — 
1.21 6.6 2,0 
U 5 §,3 3,4 
Таким образом , можно видеть, что путем инбридинга получены 
линии, которые р а з л и ч а ю т с я между собою не ю ^ п \ Л ° ^ ! Г ^ 
абортивных пыльцевых зерен, но и по размеру зерен 
Весьма интересная картина наблюдалась при ш и 1 : 7 " " ' ' ^ 7 ' ™ ° иашнидалась при анализе пыльцевы 
зерен у растении / 5 ЛС-81. Е щ е в ядрах клеток археспория обращал, 
себя внимание резко измененная форма ядрйшек (рис. 3 а б) . 
б 
V 
Рис , .4. i i iMtTn-iiiiH ф о р м ы ядрышка в клетках археспория п 
ф о р м ы к л и т к м н и т у м а у пкбредных линий редиса. 
и 4 . ; I T ' . : I . V r:„;iy.iv;:n.! Киривскии белый — форма ядрышка в Метках эрхе-
••tmjiH- !•{ ли- K J ; -г, I. икра!,:! л.сле:шын гематоксилином по Гейдекгайну; 
уи. iik. К i,' . иЛ. Л;... :и ). л — У, ЛС-Н1 — форма ялрышка в клетках 
ар^члпрн : i !.:i-, .irr р т з г>a- i'Kfi;iL'K:i железным гематоксилином по Гейден-
г.шиу; \!t. • к Г. - . nr.. Лри W • j ; я - сортная популяций Сакса — Дау-
ii.iiTiii.iii к.гт..: T.rivT'.Mi I T H K I . . I T . I J I Навашп'на, окраска железным гемато­
ксилином 1: • I 1:-; u'ii: J K H V . ;. 11. ок. К 15 <. об. Лро S 0 \ ) ; г — У, ЛС-81 — уд. 
лшкчшы* i . i i hii 7;i:kTw.i id т..и и>е стадии развития, что и у сортовоа 
поп v. I M!Ki-.'iT..'i I la ,j:!iiiHJ 
I ' t i l ,n<ll: alitlv. 
окраска 
К 1 » 
железным гематоксилином по 
of:, Лро 90 X) . 
В сформированных бутонах, накануне распускания, зрелые пыльцевые 
зерна со спермпямн отсутствовали: пыльники были заполнены дву-
ядерными микроспорами, расположенными в полости пыльника не сво­
бодно, как обычно, а сплошной слипшейся массой. Генеративные ядра 
двуядерных микроспор окрашивались по Фельгену значительно слабее, 
чем у растений сорта. Клетки тапетума были необычно вытянуты и 
сильно вакуолизированы {рис. 3,в и а) . По-видимому, в результате 
этах глубоких нарушений микроспорогенеза анализированное растение 
линии ЛС-81 в 1962 г. при самоопылении было совершенно стерильным. 
В 4 от других растений этой ж е линии в пыльниках наряду с двуядер-
тыч микроспорами и абортивными пыльцевыми зернами встречались 
ft зрелые пыльцевые зерна со спермиями несколько измененной формы. 
Рэетение при самоопылении оказалось частично фертильным. В даль­
нейшей у растений / 7 данной линии двуядерных микроспор уже не об-
Рфужнвадось, а количество абортивной пыльцы уменьшалось (см. 
fcrcft 2 ) . Несмотря на это растения были совершенно стерильны. Здесь 
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мы по всей вероятности столкнулись с эффектом действия отбора 
хромосомную сбалансированность, который действовал в линиях папа"8 
лельно с отбором на автофертильность. № 
При анализе пыльцевых зерен у растений других линий такжебы 
найдены значительные ненормальности. У растений / 0 ЛВ-42 обнатГ 
жено около 20% пыльцевых зерен с четырьмя порами вместо тле-" 
обычных для пыльцевых зерен редиса, а в / 7 ЛВ-42 , ЛВ-274 и ЛВ-iii 
хотя и не во всех бутонах, но найдены очень крупные пыльцевые зерн 
количество которых составляло соответственно 0.2. 4,6 и 2,0%. а ' 
Все исследованные линии обоих сортов о б л а д а л и в большинств 
случаев пониженной фертильноетыо и особенно ниткой автофертщ 
костью (табл. 1 и 4 ) . Линии сорта Внрог.ский neviuii. несмотря 
наличие изменчивости, обусловленной поколение ч иийрмдннга и vcir 
виямк года, в большинстве случнев. тик Ж-.- K.IK М I о р т , обладают мен" 
шей автофертилыюсгыо по оооим IIOK;I:»;ITIVIHM, Ч Г Ч , 
У таких линии, как Л13-42, ЛВ-274 и ЛИЛО, <!'••;•;и.:; 
снизилясь, главным образом в Is и /•> V .'!<*..i 
билизнровалась, хотя у иге и р, /., иролплж.-м;: • ;не 
стерильные растения. 
! ! | « р т а Сакса. 
||"ст!> также резко 
' как бы ста-
!1'Шич1ляться авто-
Таллина i 
Х а р а к т е р и с т и к а л и н и и и е о р т о н р е д и с а п о н . т о . н л и : i о с i и п р и и н б р и д и н г е 
и с н о и о д н о м о п ы л е н и и 
l-Орт, л и н и я 
ii п о к о л е н и е 
Внровскнй белы|' | 
ЛВ-42, /, 
h 
h 
h 
ЛВ-274, / 6 
;< 
лв-ю, д . 
к 
h 
h 
Сакса 
! I ОД 
н с с л е д о -
I 
ЛС-81 , 
Л С -67, 4 
к 
к 
1962 
1963 
1964 
\%5 
1962 
1963 
1964 
1965 
3962 
1963 
1964 
1965 
1962 
1963 
1964 
1665 
1962 
тз 
№ 4 
1965 
1962 
1963 
1964 
1965 
1962 
1963 
1964 
1965 
CT рут КОН 1 
и н б р и д и н г 
х т 
3.5 ± 1 , 3 0 
0,7 + 0,36 
19,7 ± 0 , 6 2 
Н.6 + 2.32 
5,9+ 1,31 
9,1 ± 1 , 0 8 
14,7+1,81 
7,9 ± 1,26 
7.6 ± 0 , 6 0 
2,8 ± 0 , 4 7 
П , Ь + 1 , 2 7 
6.6 + 1,25 
8,9+0,86 
1,6+0,22 
П . 4 + 1 , 4 5 
14,3 ± 1 . 4 3 
11,9+1,50 
25,3 ± 2 , 5 9 
12,7+1.66 
11,9+1,8-S 
1&,'-'±1,84 
Г. ,6+1 ,46 
, П , 7 ± 1 . 1 8 
27 ,5±1 ,31 
65,1 + 2,38 
65 .0-3 ,90 
6 U + 2 . 7 I 
37.4 ± 1 , 8 2 
46.5 + 2,55 
6",8 + 2,28 
26.5+1.01 
31,5+1,34 
32,2+ 1,84 
48 ,3±2 , 53 
60 ,2+1,38 
14,1 ± 0 , 6 2 
83,6+2.42 
78.3 т 2,23 
75.0+1,98 
88,8 ± 1 , 2 8 
48,1 ± 2 , 3 2 
48,2+2, >8 
39.1 ± 2 , 4 5 
6 0 . 6 ± 2 , 7 2 
53.4 ± 2 , 2 7 
5 5 , 2 ± 1 . 9 0 
6 3 , 9 ± 1 , 7 3 
62,8±t,41 
Плодовитость сортов при инбридинге снижается не менее оезко 
ч е м у инбредных линии, хотя мейоз проходит у них почти нормально' 
Для удобства сопоставления данных о нарушениях мейоза и плодо­
витости эти пока з а т е ли обработаны методом ранговой группировки 
Путем сравнения рангов , занимаемых каждой из линий, возможно в 
какой-то мере выяснить характер этой зависимости. Так, данныетабл 5 
показывают, что по проценту нормальной пыльцы у отдельных растений 
и у линии в истом н а б л ю д а е т с я полное соответствие в рангах Это го­
ворит о том, что. хотя в линиях и идет расщепление по изучаемым при­
знакам, вес же наши цитологические данные, полученные на несколь­
ких растениях, по-видимому, являются не случайными и могут харак-
1еризовать линию. То ж е , хотя н в меньшей степени, наблюдается и по 
пока за тел я м п в т о ф е р т; i л ь н ос т и. 
Таблица 5 
Показатели р а п п ш о и г р у п п и р о в к и и с с л е д о в а н н ы х на мейоз растений, линий 
и с о р т о и р е д и с а по п р о ц е н т у н о р м а л ь н о й пыльцы и плодовитости 
(19Н2—1Ь65 гг.) 
i.Opi 
il лини 
Н " р м . 1 , п . -
Завязываемость 
с т р у ч к о в на 1 растение 
(к %) 
семян на 1 растение 
шаг свободное 
опыление инбридинг 
свободное 
опыление 
UiijWKi'Knii 
бел ыи См| о . . . 
] 
1 
][ 
П II 
I I 
I I 
1'.:, ! ;:!Н:-1 . 
. ' I l l l i j ' H . . 
V I I 
V I I 
IV 
IV 
[ 
I I I 
I I 
V I 
V I 
V 
ЛВ-271 l'.lC IUIHH . 
. ' I l l l l i l l ! - -
I V 
i V 
II 
V 
I I I 
V I 
Ш 
IV 
IV 
IV 
ЛВ-10 I ' ; icu- i :mi . 
Л и н и и . . 
ш 
i l ! 
I I I 
V I 
V I 
V I I 
I I 
V 
V I I 
V 
Сакса I ' i i o i ' l l . m . 
С о р т . . . 
1 i 
11 I I I 
1 
[ I 
I 
I 
ЛС-81 Р а с п ' Иии -
Л и н и и . . 
V 
V 
11 
1 
IV 
V 
IV 
I I I 
V 
V 
ЛС-67 P.'ICTL'IHIH . 
Л и н и я . . 
V I 
V I 
I 
I I 
V 
IV 
I 
11! 
I I I 
I I I 
Что касается х а р а к т е р а связи между нарушениями мейоза и авто-
фертильностыо, то л ш ш н в целом и отдельные цитологически исследо­
ванные растения ведут себя различно (табл. 1 и 4). 
В 1963 г. с амая" низкая зпвязывасмость плодов — 7,1 % — отмече­
на у исследованного растения линии ЛВ-10, у которого было очень не­
большое количество клеток с нарушениями мейоза и невысокое коли­
чество абортивной пыльцы (табл. 1). Самое низкое количество семян 
(1,23) наблюдалось v растения ЛВ-274 при значительном количестве 
нарушений мейоза н абортивной пыльцы. Однако у растения линии 
ЛВ-42 с такой ж е степенью нарушений мейоза и таким же высоким 
процентом абортивной пыльны процент завязываемости плодов^ оказал­
ся самым высоким из всех инбредных линий сорта Вировскии^ белый, 
а количество с е м я н — с а м ы м высоким из всех инбредных линии оооих 
сортов. Если v ЛВ -10 имеет место обратная зависимость между коли­
чеством нарушений мейоза и автофертильностью, то у ЛВ-274 она пря­
мая.. Линия ЛВ-10, п о к а з ы в а ю щ а я плохую фертильность и автосрер-
r i-
% 
тильность при небольшом количестве нарушении в меиозе, возмозщ0: 
обладает какими-то особыми генными различиями, приводящими кщк 
стоянному выщеплению семилеталей {Нарбут, 1966). У линии ЛС-67 
при наличии небольшого количества клеток с нарушенным мейозом i 
небольшого количества абортивной пыльцы отмечается наиболее пыл­
кая из всех линий для 1963 г. автофертильность. 
В 1964 г. у растений линий с наибольшим количеством нгрушекй 
мейоза и наибольшим количеством абортивной пыльцы отмечается пи­
ная стерильность (ЛС-81) или наиболее низкая завязываемость плод 
и семян (ЛВ-42 и ЛС-67) . Следовательно, здесь наблюдается прямая 
зависимость между автофертильностыо к нарушениями мейоза. Но уда.; 
нии ЛВ-274 с большим количеством нарушений .мейоза и большим; 
количеством абортивной пыльцы, чем у ЛВ-10 , автофертильность ока­
залась выше. Таким образом, и в 1964 г., так ж е как и в 1963 г., у № 
бредных линий наблюдается то прямая, то обратная зависимость между 
нарушениями мейоза и автофертилыюстыо, В 1964 г. у ЛВ-274 коэф­
фициент корреляции между количеством абортпкпоп пыльцы и завя-
зываемостьюстручков при инбридинге составил 0.9.Ц (',пгг = 8,9) ,а в 1965г. 
составил 0,36 "(Мш —0,95). У ЛС-<>, коэффициент 1чорре,!нции между 
занязывас.мостыо стручков и их оееменеппостыо к 1964 г. был— 0,82 
(/,111Т=4,3), а в 1965 г."стал - 0,60 (tMt~2,~». 
Таким образом, пи методом ранговом группировки, ни вычислении 
коэффициента корреляции не удается подменит, для всех Л И Н И Й четко 
направленную зависимость между нарушениями меии.ш и автофертиль­
ностыо или фертилыгостью: различно ведут себя не только разные ЛИ­
Н И И , но и одна п та же линия в разные годы. » г о одинаково справед­
ливо для установления корреляции между количеством абортивной 
пыльны и завязываемостью стручков пли между завязываемостью 
стручков п осемененностью их. Все это, по-видимому, объясняется чрез­
мерной изменчивостью, вызываемой расщеплением но признакам гаме-
тофита, которое продолжается в линиях в поздних поколениях инбри­
динга даже в Is, и подверженностью изучаемых признаков сильному 
модифицирующему влиянию внешних условий. 
Итак, результаты проведенного исследования показывают, что для 
растений инбредных линий редиса характерно наличие ыикроспороци-
тов с нарушенным мейозом. Эти нарушения в основном сходны с опи­
санными ранее для других культур (Lamm, 1936; Кахидзе , 1939; Syben-
ga, 1958; Clark, 1942; Zecevic, 1961). Исключение составляют картины, 
изображенные на рис.- 1,6, которые не встречались нам в литературе. 
Наблюдаемая в метафазе I I связь между двумя бивалентами из обей 
групп хромосом возникает, по-видимому, благодаря ассоциации хромо­
сом одной пары, вызванной частичной гомологией их участков. 
Судя по характеру обнаруженных нами нарушений в мейозе й ос­
новываясь на литературных данных (Muntzing, 1952), можно полагать, 
• что повышение частоты аномального поведения хромосом в мейозе при . 
инбридинге, вызвано ослабленной конъюгацией на ранних стадиях и 
структурными изменениями хромосом. Последние, как отмечает Н. Т. Ка-
хидзе-, появляются при йв^рйдйвге в результате определенных генотн-
•щдалких комбинаций, обусловленных переходом в гомозиготное со-: 
Ляо&ние св£укрурно в м е н е н н ы х хромоеом. 
" * " ^ ^ Г ! ! ^ ^ 2 ? ^ ? _ ' ^ о з а и Р и в ° Д й т к образованию абортивной, 
- * — ^ : ^ о г д а бывает весьма значительным. Однако, 
£ ^ л ы щ ^ е ^ д а обнаруживается намного 
' Щ.v^mmi за некоторыми исклкяе-
/ъ -щ^'рта в 1964 г.). Но ЭТИ К-.¬
" >*.#Й^1Н1рьйрованием числа клеш 
й # 4 
нарушенным меиозом в разных бутонах, так и чисто случайными при­
чинами, например меньшим количеством исследованных бутонов со ста-
• я м н мейоза, чем количество бутонов в которых просматривалась 
пыльца. Высокий процент нарушении мейоза в 17 ЛВ-274 объясняется 
ло-видямому, именно этими причинами (см. табл. 1). Больший процент 
абортивных пыльцевых зерен по сравнению с микроспороцитами имею­
щий нарушения в меиозе . объясняется, вероятно, во-первых тем что 
в мейозе нами у ч и т ы в а л и с ь только крупные нарушения, между' тем 
„едкие нарушения могли иметь не меньшее значение для качества 
пыльцы, п, во-вторых, асюртивность пыльцы могла быть вызвана не 
только нарушениями менозп. по и изменениями другого рода, имею­
щими место пр и'филннго, в частности нарушением функций' клеток 
тапетума и х а р а к т е р а их взаимодействия с развивающимися пыльце­
выми зернами. Изменение морфологии клеток тапетума у ЛС-81 в / 5 и 
формы ядрышки н клетках археспория делают такое предположение 
очень вероятным. Кроме того, может быть и третья причина, связанная 
с наличием н ni i i i i ' ix генов, не влияющих на течение мейоза, но нару­
шают"* р;> пыльцевых зерен или функционирование гамет. 
Илбрсдны. ;п:п;\-'. характеризуются значительно большей изменчи-* 
вестью a K t U H ' u c n s . абортивной пыльцы, чем сорта, что указывает на 
продолжаюпичс,; к н и х расщепление . У исходных сортов изменчивость 
по 5 T 0 M V при ; 'i . . i .y v.: высокая . Самый большой размах варьирования 
в KO.iii'iCLTiw а61 'р :;::•.:!'-;; пыльны у наименее изменчивого в этом отно­
шении copra Сакса составил 1* 1904 г. 1,9—16,4";,, в то время Как у ли­
нии ЛВ-274 с наименьшим размахом изменчивости из всех линий он 
колебался и :>'.;.:\ '.'.Г-. 29.6 (см. табл. 2). 
Инбрелшле .пша, ; р.: .лачаютсч между собою по количеству абор­
тивных иыльиепых .11>ец. Эти различия носят явно генотипический 
характер. Так. н с . ^ в и е и м о о т ц д а исследования у каждой из линий 
резко очерчены 1 р л н н п ь : p a o j a v i варьирования процента абортивной 
пыльцы (см. табл . 1 ' | . что \ 'ка шн:и-т на ту или иную степень хромосомной 
сбалансированности растений данной линии. Особенно выделяется при 
этом ЛВ-42, v которой часть растении \:л года в год образует 80,3— 
99,2% абортивной пыльны, хотя в 1904 г. -,та линия была представлена 
растениями / 7 , но по большинству морфологических признаков она яв­
лялась довольно константlioli . 
Как мы уже отмечали , спермин зрелых пыльцевых зерен у ЛВ-42 
в U более бледно о к р а ш и в а л и с ь по Фсльгену (то же наблюдалось 
у ядер тетрад, одншшсрних микроспор и спермпев другой инбредной 
линии —ЛС-81 в / 5 , /.;>. Подобные случаи известны в литературе. В ра­
боте А. Мюнцннга и С. Лкдпкл (Miinizing a. Akdik, 1948), исследовав­
ших микроспорогене.1 шести поколений инбредны.х линий ржи, (обнару­
жено более слабое окрншпшшлс мейотических хромосом у инбредных 
лшгий ржи кристалл-шшлсттом и по Фельгсну, начиная с h\ в нашей 
работе это было о б н а р у ж е н о ранее для спермпев зрелых пыльцевых 
зерен: к еще у одном инбредной линии редиса: ЛВ-269 в h при окраске 
КоФельгену (Полякова и др.. 1967). Это явление, по-видимому, неслу-
.•«айно, хотя причины, вызывающие его, пока не ясны. Может быть, 
•здесь -имеет место уменьшение содержания ДНК, как предполагают 
;$даицйиг и Акднк, ii может быть, изменение степени ее деполимериза­
ц и я ян спирал нзашш. Спермин с ослабленной окраской, возможно, 
в а г е жизнеспособны, чем и может объясняться низкая автофертиль-
гигн, ЛВ-42 в 1964 г. Полное отсутствие завязывания плодов в том же 
r J M A . r . у ЛС-81 можно объяснить двумя причинами: с одной стороны, 
ШПЮ у ЛВ-42, т. е. более бледным окрашиванием спермиев, а * ~ п р е к р а щ е н и е м развития пыльцевых зерен на стадии дву-
ядерных микроспор. Эта ненормальность микроспорогенеза , насколько 
нам известно, еще не описана в литературе по инбридингу. Интересно 
что для этой линии вообще характерны некоторые нарушения проц^ 
сов дифференциации в морфогенезе. 
Таким образом, пониженная автофертпльность инбредных линий 
может быть связана с качеством сперм пев, что обнаруживается по 
ослабленной реакции Фельгена и с прекращением в развитии пылыц. 
вых зерен. Что же касается нарушении мейоза при микроспорогенезе 
то они не оказывают прямого влияния н а автофертпльность и общую 
фертильность. Результаты наших исследований н а х о д я т себе под. 
тверждение в литературе (Chung Fn C l i e n t MMfi; Xi l l son , 1933; Nath 
a. Nielsen, 1961}. To, ч т о у растении с о р т о в с и о л е е и л и менее нормаль­
н ы м ходом мейоза при и н б р и д и н г е pe-iKo с н и ж а е т с я .]втофертилыюсть, 
говорит о том, что б о л ь ш е е з н а ч е н и е п р и - -лом и м е ю т г е н ы гаметофит-
ного действия, обусловливающие к о н к у р е н т н у ю е т ю ч ' н о с т ь пыльцевых 
т р у б о к . 
Итак, хотя нарушения м е н а м ч а т m i . v t t f юи н непосредственно» 
с в я з и с с е м е н н о й п р о д у к т и в н о с т ь ю , у m n ' j v i ' i u x л и н и й м е ж д у нару­
шениями м е й о з а п р и м и к р о с п о р о й iw.w л (лчш/Ы-ипмй ииюфертиль-
и о е т ы о п р я м о й з а в и с и м о е г п не п а б л т . п и т е л . 11рнчпп\ - л а н о , по-види­
мому, м о ж н о в и д е т ь в т о м , к а к п.т -ли \ ча n .m. i . г и Ф . HH.TI.COII ( 1933), 
ч т о у 1шГ>|к\т1шх л и н и и , н е с м о т р я п а н ы ч н w.;ыь u f ,n i и н е е т в о а б о р т а -
мой пыльцы, ф у н к ц и о н и р у ю щ и х п ы л и и ч ш . ч к р . и в п о л н е достаточно 
для о п л о д о т в о р е н и я . 
С л е д о в а т е л ь н о , н а а в т о ф е р т п л ь н о с т ь п р и п н о р и и п п е , по-вндиыо-
му, с к о р е е д о л ж н ы о к а з ы в а т ь в л и я н и е д р у г и е ф а к т о р ы : в о - п е р в ы х , на­
р у ш е н и я м е й о з а п р и м а к р о с п о р о г е п е з е п . в о - в т о р ы х , гл м е т о ф п т н ы е ф а к -
т о р ы , определяющие о б щ е е к о л и ч е с т в о ф у н к ц и о н и р у ю щ и х семяпочек. 
В Ы В О Д Ы 
1. У растений разных поколений инбредных линии редиса (Is—h\ 
обнаружено значительное количество микроснороцитов с нарушенный 
мейозом, в ряде случаев достоверно превышающее таковое у исходных 
сортов. Характер нарушений в большинстве случаев тот же, который 
описан в литературе по инбридингу для других культур (наличие унн-
валентов, мостов и фрагментов). 
2. У одной из инбредных линий — ЛС-81 в / 5 отмечено прекраще­
ние в развитии пыльцевых зерен на стадии двуядерных микроспор, при 
этом ядро генеративной клетки более бледно "окрашивалось по Фель-
гену по сравнению с сортовой популяцией. Одновременно наблюдалось 
резкое изменение формы ядрышек в клетках археспория и сильное вы­
тягивание и вакуализация клеток тапегума. 
3. Обнаружено более бледное окрашивание по Фельгену спермш 
зрелых пыльцевых зерен у инбредных линий в / 7 Л В - 4 2 и в "h ЛС-81 и 
ядер тетрад и одноядерных микроспор в / 5 ЛС-81. 
4. Инбредные линии различаются между собой как по количеству 
микроспороцитов с нарушенным мейозом, так и по количеству абортив­
ных пыльцевых зерен. Эти различия имеют генотипический характер. 
Абор1Ивной пыльцы у растений инбредных линий образуется больше, 
чем у растений сортовых популяций. Отмечена несколько большая из­
менчивость инбредных линий по содержанию абортивной пыльцы и ве­
личине пыльцевых зерен в сравнении с исходными сортами. 
Ь- Количество абортивных пыльцевых зерен у всех инбредных ли­
нии значительно _ больше, ч;ем микроспороцитов с нарушенным мей-
6. Несмотря на стаоильность многих признаков спорофита v И и 
вредных линии в / 5 - / 9 , отмечено значительное расщепление „ с п п и з н Т 
i гаметофита, в ы р а з и в ш е е с я в высокой изменчивости количеств 
абортивной пыльцы. ячества 
7. Показано, что у инбредных линий между нарушениями мейоза 
при микроспорогенезе и пониженной автофертильностью прямой з а в и 
еямости не наолюлается , а т а к ж е не наблюдается четко надравленной 
корреляции между количеством аоортивной пыльцы и автофертиль­
ностью. 
8. Автофертильноеть у растений сортовых популяций хапактеви 
зующихся более или менее нормальным протеканием мейоза и неболь 
шим количеством а и о р п т п о ц пыльны, не выше, чем v растений инбред 
, " Ш Т | - Р . \ Т У Р . \ 
t, 't-К а х п Д З ' - П. Т <'<'•• Л M l < .<л 'Р . 25. 1 : . ,. 
Лоб а :н i-к .М Г 1 г.щ й п 26, 5: 513—52U. 
Нарбут Г. II > П | к л н.1 м . .к :л •<.кск..й к .тф . пи экспер. генетике. Изд. ЛГУ 
1 : 11Л 1 
Нарбут С II I ' I . H - т.'к., , .1 .VI -inn. 
П о л я к - к . ! i 1 II Н : ; ; . ' - \ :. Г f I. К .. * и и а. 1967. «Генетика» 4 • 157—160 
Cb.vnr Vv. .. i ••• I Л:;; г S-ч. ,.f Л ц т п . . 38. 10 
Clark К. .1. 1 4 2 t ::• \ _ - 1-.ч:-т. St.-: l i a l l . 279 : 711">--72<j 
l.amm R. I " . " H ' .- 22 1 e 2 ) 7 -л , . 
\ 'a th J. a. ^ ; - ; i A " . ' " •' Ь t . 4 \ ! t : 772 - 7 7 7 
Ni 11 s г. n В I ' 1 • • Ь> i . N г - - : . -4 H . - " ( " 
M i i n t n n e ' A I!•*>- A:v • - Ы,<:> х Л ; г W t v r h u n f M i , So/Jalantropologie u n d 
Rass»-;;!!>a.>-::r I :_: I . . . ,: • ]•;.:;,:. •_>" i ' i i.'i;. 
Mfintz i л n \ :r s \ r .: . • ; ' М ч !l--<-ti::.»> •. 34: •{«:, 51 и» 
Sybenga .1 f \ • ' : : . .Si) • • •> 
Zeccvi f L. l ' " . l • • '• :- •'• i 4 !• :• \ . N. S r i , ; ] ; : . H f d f / r a d , 5 : I, 43, 
